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Аннотация. Рассмотрены структура, осо-
бенности морфогенеза и эволюционные пре-
образования плодов с крыловидными выро-
стами у представителей сем. Celastraceae. Вы-
делено 4 типа плодов: I – крылатые плоды –  
плоды, выросты которых формируются вследствие 
радиального разрастания перикарпия в области 
спинной стороны плодолистиков вдоль оси плода 
(Tripterygioideae, подрод Kalonymus рода Euonymus); 
II – плоды с крылатым околоцветником – плоды, кры-
ловидные выросты которых сформированы элемен-
тами околоцветника (Monimopetalum); III – крылатые 
дробные плоды – дробные плоды-коробочки, крыло-
видные лопасти которых формируются из разрастаю-
щихся в аксиальной плоскости плодолистиков (Hip-
pocrateoideae). IV – крылатый схизокарпий – дроб-
ные плоды, у которых каждый мерикарпий снабжен 
3 васкуляризованными крыловидными выростами, 
формирующимися вследствие радиального разраста-
ния перикарпия от мест срастания плодолистиков и 
в области спинной стороны плодолистика вдоль оси 
плода (Stackhousioideae). Показано, что появление 
плодов с крыловидными выростами происходит в 
разных подсемействах и трибах.

Summary. Structure, peculiarities of morphogenesis 
and evolutional transformation of winged fruits in 
representatives of the family Celastraceae R. Br. are 

considered. Four types of such fruits are distinguished: I –  
winged fruits – fruits, outgrowths of which are formed 
due to radial expansion of the pericarp in the dorsal side 
of the carpel along the axis of the fruit (Tripterygioideae, 
subgenus Kalonymus genus Euonymus); II – the fruits 
with winged perianth – fruits, alar outgrowths of which are 
formed by elements of the perianth (Monimopetalum); III –  
divided winged fruit – divided fruits-capsules, wing-
shaped blades of which are formed from proliferating in 
the axial plane of the carpels (Hippocrateoideae); IV –  
winged schizocarpium – divided fruit, each mericarpium 
of which is provided by 3 alar vascularized outgrowths 
emerging due to the radial expansion of the pericarp 
from places of carpels fusion and in the dorsal side of 
the carpel along the axis of fruit (Stackhousioideae). We 
demonstrated that winged fruits appeared in different 
subfamilies and tribes.

Введение 

В литературе описано строение ряда зрелых 
плодов представителей семейства Celastrace-
ae R. Br. (Blakelock, 1951; Hou, 1955; Loesener, 
1942; Melikian, Savinov, 2000; Savinov, 1998, 
2012; Schulz, 2006; Sebsebe, 1985; Simmons, 2004; 
Trusov, 2010 и др.), имеются немногочисленные 
данные о росте и развитии плодов отдельных 
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представителей (Trusov, Sozonova, 2011), а так-
же предложены схемы основных направлений 
эволюционной трансформации плодов для от-
дельных родов, в частности, для Euonymus L. 
(Savinov, 2011; Trusov et al., 2010).

Для целого ряда представителей семейства, 
принадлежащих к разным филогенетическим 
линиям, характерно формирование крыловид-
ных выростов плодов. Развитие этих образова-
ний начинается рано, еще на стадии завязи цвет-
ка, однако их природа может быть различной. 
В настоящее время предложена современная 
версия филогении семейства Celastraceae R. Br., 
основанная на кладистическом анализе спектра 
морфологических признаков с привлечением 
большой выборки таксонов (Simmons, Hedin, 
1999), впоследствии подкрепленная также моле-
кулярно-генетическими данными (Coughenour et 
al., 2010, 2011; Simmons et al., 2001, 2008, 2012a-
b), что позволяет проанализировать эволюцию 
плодов в семействе в свете современных науч-
ных результатов и проследить возникновение 
плодов с крыловидными выростами у его пред-
ставителей. 

Материалы и методы

Материалом для исследования послужили 
фиксированные в 70 %-м этаноле развивающи-
еся и зрелые плоды, собранные в природе и бо-
танических садах или полученные авторами из 
карпологических коллекций и гербариев (K, KW, 
LE, MHA, P). Всего изучено более 100 видов из 
44 родов семейства Celastraceae, среди которых 
представители 14 родов имеют плоды с крыло-
видными выростами: Euonymus (8 видов), Ptelid-
ium (2 вида), Pterocelastrus (2 вида), Tripterygium 
(3 вида), Wimmeria (4 вида), Plenckia, Rzedowskia, 
Zinowiewia, Hippocratea, Loeseneriella, Reissan-
tia, Macgregoria, Stackhousia и Tripterococcus по 
одному виду.

Для изучения морфологического строения 
плодов использовали бинокулярные лупы МБС-
2 и Carl Zeiss Stemi-2000С, описания плодов со-
ставлены согласно общепринятым методикам, с 
использованием соответствующей терминоло-
гии (Melikian, Devjatov, 2001). Анатомическое 
строение плодов изучено по общепринятой ме-
тодике (Prozina, 1960) на поперечных срезах, вы-
полненных в средней части плодов бритвенным 
лезвием от руки; использовали световые микро-
скопы МББ-1 и Биомед С-2. Документирование 
проводили посредством фотовидеокамер Canon 
A95 и AxioCam ERc5s.

Основные результаты и их обсуждение 

Основываясь на природе возникновения вы-
ростов, плоды у представителей семейства мож-
но отнести к 4 типам.

I тип – крылатые плоды – плоды, выросты 
которых формируются вследствие радиального 
разрастания перикарпия в области спинной сто-
роны плодолистиков вдоль оси плода.

Примерами служат односемянные или дву-
семянные (Ptelidium Thouars) пиренарии пред-
ставителей подсемейства Tripterygioideae Loes.1 
(плоды Rzedowskia Medrano рядом авторов 
описываются как орехи (Bobrov et al., 2009)) и 
многосемянные (или олигосемянные) коробочки 
представителей рода Euonymus, подрода Kalony-
mus G. Beck (исключая ряд Oxyphyllae (Prokh.) 
Leonova)2.

Плоды представителей Tripterygioideae с 2, 3 
или 5 крыловидными выростами, расположен-
ными вдоль плода, или с одним крыловидным 
выростом с боков и верхушки плода. Крыло-
видные выросты широкие либо узкие, пленча-
тые, тело плода короче самих крыльев. Разме-
ры плодов: длина крыла от 12 мм у Rzedowskia 
до 55 мм у Platypterocarpus Dunkley et Brenan; 
ширина крыла от 5–6 мм у Rzedowskia до 36 мм 
у Platypterocarpus. Васкулатура выроста пред-
ставлена сетью дериватов проводящих пучков. 
Вполне вероятно, что топография проводящих 
пучков определяет направления разрастания пе-
рикарпия. Важным признаком всех этих плодов 
является остаток столбика на верхушке, что сви-
детельствует о развитии крыльев в результате 
радиальных разрастаний спинной стороны пло-
долистиков. Такие плоды развиваются из олиго-
мерного гинецея, с 2–3-гнездной завязью и с 2 
(4–8) семязачатками в каждом гнезде. Следует 
добавить, что семена у представителей всех этих 
таксонов лишены ариллуса.

Плоды представителей подрода Kalonymus с 
толстым перикарпием и крыловидными выро-
стами по числу плодолистиков. Крылья могут 
быть короткими или длинными (относительно 
тела плода), широкими либо узкими, прямыми 
или отклоненными к верхушке/основанию пло-
да. Длина плодов – 10–15 мм, ширина с крыло-
видными выростами – до 30 мм. Плоды разви-

1 Вслед за Loesener (1942) мы признаем целесообраз-
ность выделения подсемейства Tripterygioideae.
2 По Loesener (1942), относится к подсемейству 
Celastroideae Loes., трибе Euonymeae Loes.
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ваются из олигомерного гинецея с 4–5 гнездами 
завязи и 2, реже большим числом семязачатков в 
каждом гнезде (Leonova, 1974).

Крылатые коробочки Kalonymus не имеют яв-
ных преимуществ при диссеминации по сравне-
нию с шаровидными и лопастными коробочками 
Euonymus: их семена также распространяются 
зоохорно благодаря сочным масличным арил-
лусам. С функциональной точки зрения обсуж-
далось обеспечение крыловидными выростами 
анемохорного распространения диаспор пред-
ставителей Kalonymus (Leonova, 1974). Форми-
рование крыловидных выростов коробочек объ-
ясняется «как приспособление к неосуществлен-
ному еще переходу от распространения семян 
птицами к распространению целых коробочек 
ветром» (Leonova, 1974: 118). В новейших ис-
следованиях (Li et al., 2014) говорится, что ши-
поватые или крылатые коробочки Euonymus мо-
гут распространяться животными, ветром и/или 
водой, но конкретных доказательств этому не 
приводится. R.A. Blakelock (1951) считает, что 
развитие у представителей рода Euonymus выро-
стов в виде крыльев или шипов увеличивает ви-
димость плода для птиц, участвующих в его рас-
пространении. Также была высказана и другая 
версия: развитие таких выростов увеличивает 
фотосинтезирующую поверхность плода (Trusov 
et al., 2010). Примечательно, что плоды предста-
вителей секции Echinococcus Nakai имеют ши-
повидные выросты на всей поверхности коро-
бочки. По данным Li et al. (2014) представители 
секции Echinococcus очень близки к представи-
телям секции Kalonymus. При этом крыловид-
ные выросты Kalonymus – регулярные разрас-
тания в средней части спинной стороны плодо-
листика, а шиповидные выросты Echinococcus –  
нерегулярные разрастания, развивающиеся по 
всей поверхности коробочки.

Для плодов-коробочек представителей рода 
Pterocelastrus Meisn.3 характерно наличие боко-
вых выростов (от 1 до 5 мм длиной), образую-
щихся в результате разрастания спинных сторон 
плодолистиков (по 2–3 на каждый плодолистик). 
Размеры плода: 5–7 мм в диаметре. Выросты мо-
гут быть весьма большими относительно тела 
плода, и иметь уплощенную (крыловидную) 
форму. При этом семена почти целиком покрыты 
сочным ариллусом. 

По функциональным различиям плодов I 
типа, следует его подразделить на 2 подтипа: 

3 По Loesener (1942), относится к подсемейству 
Celastroideae, трибе Celastreae Loes.

IA – анемохорные крылатые плоды (Tripterygi-
oideae) и IB – неанемохорные крылатые плоды 
(Kalonymus и, возможно, Pterocelastrus).

II тип – плоды с крылатым околоцветником – 
плоды, крыловидные выросты которых сформи-
рованы элементами околоцветника. Крыловид-
ные выросты при обычно одногнездной и одно-
семянной коробочке представителя монотипно-
го рода Monimopetalum Rehder4 – Monimopetalum 
chinense Rehder – являются видоизмененными 
лепестками. Плод развивается из олигомерного 
гинецея с 4-гнездной завязью и 2 семязачатками 
в каждом гнезде (Ma, Funston, 2008). Плод имеет 
длину 5 мм при ширине 3 мм, при его основании 
развита короткая крыловидная кайма из видоиз-
мененной чашечки, каждое крыло-лепесток дли-
ной 7–10 мм (они не полностью симметричны 
друг другу относительно центральной оси пло-
да). Семя в базальной части имеет маленький 
ариллус. Информация о распространении пло-
дов Monimopetalum в литературе отсутствует. 
Можно предположить, что семена Monimopeta-
lum распространяются диплохорно: анемохорно, 
благодаря видоизмененным лепесткам, и зоохор-
но (мирмекохорно?), благодаря базальным арил-
лусам. В то же время, проведенные в последние 
годы исследования в области репродуктивной 
биологии и генетической структуры очень мало-
численных природных популяций этого вида 
(Xie et al., 2005) свидетельствуют о малой эф-
фективности процесса распространения его диа-
спор.

III тип – крылатые дробные плоды – дробные 
плоды-коробочки, крыловидные лопасти кото-
рых формируются из разрастающихся в аксиаль-
ной плоскости плодолистиков. При этом остаток 
столбика остается в центральной, осевой части 
такого дробного плода. Такие плоды характерны 
для представителей подсемейства Hippocrateoi-
deae (A. Juss.) Lindl.5 Они описываются в литера-
туре как трикрылатки (Bobrov et al., 2009). Плоды 
развиваются из тримерного гинецея, с 3-гнезд-
ной завязью и 2, реже большим числом семяза-
чатков в каждом гнезде. По нашим наблюдениям, 

4 По Loesener (1942), относится к подсемейству 
Celastroideae, трибе Euonymeae, однако по результа-
там молекулярно-филогенетического исследования 
(Simmons et al., 2012b), образует самостоятельную 
кладу.  
5 Объем этого подсемейства мы принимаем по: 
Simmons (2004). 
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плоды представляют собой дробные коробочки, 
распадающиеся на 3 олигомерных мерикарпия. 
Мерикарпии вскрывающиеся, широко-овальной, 
либо удлиненно-линейной формы, содержат по 
2, реже более крылатых семени. В мерикарпии 
крыло семени располагается в аксиальной пло-
скости плода и направлено к его центральной 
части. Согласно исследованиям Б.Т. Матиенко 
(Matienko, 1969), семена оказывают влияние на 
форму плода, вероятно, такое прилегание семян 
и определяет форму мерикарпия. Размеры каж-
дого мерикарпия: длина 50–70 мм; ширина око-
ло 15 мм, толщина – до 5 мм. Благодаря наличию 
крыла, семена представителей Hippocrateoideae 
являются основной анемохорной диаспорой. 
Мерикарпии вскрываются по брюшному шву 
еще на материнском растении, после чего ане-
мохорные семена продолжают путь по воздуху. 
Вместе с тем, форма плода позволяет предполо-
жить, что анемохорно могут распространяться 
как сами плоды, так и отдельные мерикарпии.

IV тип – крылатый схизокарпий. Согласно 
последней версии системы APG III (2009), в со-
став семейства Celastraceae включается и семей-
ство Stackhousiaceae. Его представители (Stack-
housia Smith, Macgregoria F. Muell., Tripterococ-
cus Endl.) – невысокие травянистые растения, 
обладающие весьма специализированными 
дробными плодами, распадающимися на 3 или 
5 односемянных невскрывающихся мерикар-
пиев (размеры мерикарпиев – от 2–3 до 7,5 мм 
длиной), некоторое время висящих на колонке. 
В ряде случаев (некоторые виды Stackhousia, 
Tripterococcus) каждый мерикарпий снабжен 3 
васкуляризованными крыловидными выростами 
(Barker, 1984), формирующимися вследствие ра-
диального разрастания перикарпия от мест сра-
стания плодолистиков и в области спинной сто-
роны плодолистика вдоль оси плода. Разделение 
плода на мерикарпии происходит вдоль септ и 
крыльев, отходящих от мест срастания плодоли-
стиков. 

Таким образом, среди типов плодов с крыло-
видными выростами представителей семейства 
Celastraceae наблюдаются аналоги: плоды под-
типа IA, типа II, типа III и типа IV, и гомологи – 
плоды подтипа IA и подтипа IВ. При этом впол-
не вероятно, что крыловидные выросты перво-
начально выполняли ассимиляционную роль, а 
впоследствии стали адаптацией к анемохорному 
распространению диаспор. Это подтверждается 

тем, что специализированные структуры не раз-
виваются в результате экологической адаптации 
(Bresinski, 1963).

Типично анемохорные плоды известны в под-
семействах Tripterygioideae и Hippocrateoideae, 
их крыловидные выросты способствуют плани-
рованию диаспор. Очевидно, схожий характер 
распространения характерен для плодов Moni-
mopetalum.

Согласно существующим эколого-морфо-
логическим классификациям типов крылаток 
(Guttenberg, 1971; Levina, 1957; Ulbrich, 1928), 
у представителей семейства Celastraceae можно 
выделить следующие их типы:

1) дисковидные (Ptelidium – Tripterygioideae),
2) «парусные» однокрылатки (Plenckia Re-

issek, Zinowiewia Turcz. – Tripterygioideae),
3) вращающиеся летучки с 4 равноудаленны-

ми крыльями (Monimopetalum),
4) плоды с 3–5 равными крыльями вдоль тела 

(Platypterocarpus, Tripterygium Hook. f., Wimme-
ria Schltdl. et Cham. – Tripterygioideae),

5) пропеллерные с 3 лопастями (Hippocrate-
oideae).

6) «парусные» крылатые мерикарпии (Stack-
housioideae Burnett). 

Рассматриваемые нами направления преоб-
разований плодов бересклетовых (рис.) сопо-
ставлены с существующим консенсусным фило-
генетическим деревом по семейству Celastraceae 
(Simmons, pers. comm.). Внутри семейства кры-
ловидные выросты характерны для таких типов 
плодов как коробочка и сухой пиренарий, при 
этом представители с крыловидными плодами 
находятся в разных кладах. По нашему мнению, 
базальным типом плода Celastraceae является 
многосемянная шаровидная коробочка. Впо-
следствии происходила редукция числа семян 
при сохранении шаровидной формы коробоч-
ки. От малосемянной шаровидной коробочки 
произошли малосемянная лопастная коробочка, 
псевдомономерная коробочка с крыловидными 
сохраняющимися лепестками и сухой малосе-
мянный пиренарий. Основываясь на современ-
ной версии филогенеза (Simmons, Hedin, 1999; 
Simmons et al., 2001 и др.), видно, что в семей-
стве пиренарий возникал из коробочки минимум 
дважды: у клады, включающей в себя роды El-
aeodendron Jacq., Ptelidium, Zinowiewia, Plenckia, 
Cassine L., Rzedowskia, Gyminda Sarg., Schaeffe-
ria Jacq. и клады родов Tripterygium, Wimmeria, 
Mortonia A. Gray, при этом, как в первой, так и 
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во второй группе возникают сухие пиренарии с 
крыловидными выростами. В тоже время, при-
нимая монофилетическое происхождение подсе-
мейства Tripterygioideae, необходимо признать 
общность происхождения их плодов. Псевдо-
мономеризация гинецея ярко выражена среди 
представителей подсемейства Tripterygioideae, 
где формируются обычно односемянные пи-
ренарии при олигомерном (2–3-членном) ги-
нецее и недоразвитии гнезд. Теоретически для 
формирования псевдомономерных крылатых 
плодов Tripterygioideae, возможны два пути:  
1) от вскрывающихся крылатых коробочек через 
редукцию числа семян до одного и редукцию 
механизма вскрывания плода; 2) от сухих пире-

нариев через редукцию числа семян до одного 
и развитие крыловидных выростов. Анализ об-
ширного карпологического материала застав-
ляет нас считать более вероятным второй путь, 
который, к тому же, требует меньших затрат 
(принцип «экономной» эволюции). Кроме того, 
сформировались шаровидные малосемянные ко-
робочки с крыловидными и/или шиповидными 
выростами. В настоящее время коробочки с кры-
ловидными выростами характерны для плодов 
представителей таксона относительно низкого 
ранга — подрода Kalonymus. Дробные плоды 
возникают в семействе как минимум дважды: 
из малосемянной шаровидной и лопастной ко-
робочек, – соответственно триба Lophopetaleae 

Рис. Основные направления эволюции плодов с крыловидными выростами у представителей семейства Celas-
traceae (изображены внешний вид и поперечный срез плодов).
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Loes. с дробными продолговатыми коробочка-
ми и подсемейство Hippocrateoideae, мерикар-
пии которых приобретают крыловидную форму. 
Схизокарпии (Stackhousioideae), в том числе и 
крылатые, характерны для представителей толь-
ко одной клады. Опираясь на данные современ-
ного филогенеза, они могли произойти либо от 
малосемянный лопастной коробочки, либо от 
сухого малосемянного пиренария. На проис-
хождение схизокарпиев от коробочки косвенно 
указывает то, что плоды у наиболее близких к 
Stackhousioideae родов – коробочки, но в то же 
время такая трансформация подразумевает изме-

нение механизма вскрывания с локулицидного 
на септицидный, что является маловероятным. 
Возникновение септицидно распадающегося 
дробного плода от пиренария более возможно, 
к тому же, иногда в одну кладу с Stackhousioi-
deae попадает Siphonodon Griff., с плодами-пи-
ренариями. Предложенные нами эволюционные 
преобразования плодов с крыловидными выро-
стами у Celastraceae не противоречат современ-
ным взглядам на морфогенез плодов (Bobrov et 
al., 2009). Таким образом, появление плодов с 
крыловидными выростами происходит в разных 
подсемействах и трибах.
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